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Les cinq a r t ic les  q u i  s u i v e n t  concernent ,  au moins en pa r t i e ,  l e  zoo- 
paancton marin dont l ' é t u d e  b é n é f i c i e  e l l e  a u s s i  des  progrès  de l a  biochimie ma- 
r i n e ,  à l a  f o i s  dans l e  domaine des  techniques ( a p p l i c a t i o n  au zooplancton de mé- 
thodes de dosages biochimiques) e t  dans c e l u i  de l a  connaissance des  mécanismes 
de fonctionnement de cet  élément du réseau t rophique pklagique. 
Pendant longtemps, en e f f e t ,  l ' e s s e n t i e l  de nos connaissances s u r  l e  zoo- 
plancton est venu de l'examen de l a  composition f a u n i s t i q u e  des  é c h a n t i l l o n s .  Cela 
é t a i t  j u s t i f i é  p a r  n o t r e  ignorance de l a  faune marine e t  du pelagos en p a r t i c u -  
l i e r .  Cette approche est encore u t i l i s é e ,  t a n t  pour estimer l 'abondance du zoo- 
plancton que pour d é f i n i r  ses d i f f é r e n t s  peuplements, l e u r  évo lu t ion  dans l e  temps 
e t  l ' i m p a c t  des  p e r t u r b a t i o n s  du m i l i e u  s u r  ces peuplements. Tou te fo i s ,  ce t te  fa- 
çon d ' é t u d i e r  l e  zooplancton, si e l l e  es t  ind i spensab le  au dépa r t  pour d é c r i r e  
les d i f f é r e n t s  c o n s t i t u a n t s  d 'un écosystème, se r é v è l e  rapidement l imitée pour 
deux r a i s o n s  au  moins. La première est  que l'examen d'une populat ion es t  long  e t  
d e  ce f a i t ,  incompatible  avec l e  s u i v i  en cont inu de systèmes en é v o l u t i o n ,  t e l s  
que l e s  upwellings pa r  exemple. L ' a l t e r n a t i v e  c o n s i s t e  A ne cons idé re r  que quel- 
ques cr i tères  r a p i d e s  5 o b t e n i r ,  t e l s  l a  présence d 'espèces  c a r a c t é r i s t i q u e s  fa- 
ci lement  i d e n t i f i a b l e s  ou l e  pourcentage de s t a d e s  j u v é n i l e s  par  r a p p o r t  aux adul-  
tes.  Mais peu a é té  f a i t  dans ce s e n s .  L'autre inconvénient  de l 'examen f a u n i s t i -  
que es t  q u ' i l  e s t  mal adapté  aux é tudes  des  r e l a t i o n s  t rophiques e x i s t a n t  e n t r e  
l e  zooplancton e t  l es  d i f f é r e n t s  éléments de l 'kcosystème.  Tout d 'abord,  e t  c ' es t  
l e  p l u s  g r o s  handicap de l'examen f a u n i s t i q u e ,  il ne f o u r n i t  aucune donnée quan- 
t i t a t i v e  s u r  les f l u x  de matière ou d ' é n e r g i e  q u i  c i r c u l e n t  e n t r e  l e  zooplancton 
d'une p a r t  e t  ses p r o i e s  e t  p réda teu r s ,  de l ' a u t r e .  En second l i e u ,  il ne permet 
p a s  de s i t u e r  l e s  d i f f é r e n t e s  espèces  dans l e  r é seau  t rophique d ' a p r è s  l a  n a t u r e  
des  p r o i e s  q u ' e l l e s  i n g è r e n t .  Celle-ci, en e f f e t ,  dépend du système de c a p t u r e ,  
q u i  peut  v a r i e r  au  cours  du développement de l ' an ima l  (MAZZA 1966) de s o r t e  qu'une 
déterminat ion au niveau s p é c i f i q u e  n ' e s t  pas s u f f i s a n t e  s i  e l l e  n ' e s t  accompagnée 
de ce l le  du s t a d e  de développement de l ' a n i m a l .  Enfin,  un régime a l i m e n t a i r e  ob- 
s e rvé  dans c e r t a i n e s  cond i t ions  n ' e s t  pas l e  même dans d ' a u t r e s  cond i t ions  en rai-  
son du c a r a c t è r e  ' lopportunis te l l  (POULET 1978 1 de l ' a l imen ta t ion  des  microphages 
q u i  c o n s t i t u e n t  l ' e s s e n t i e l  du zooplancton e t  q u i  i n g è r e n t  les p a r t i c u l e s  les p l u s  
abondantes dans l e  m i l i e u  pourvu q u ' e l l e s  p u i s s e n t  ê t r e  cap tu rées .  I1 e n  r é s u l t e  
qu'une espèce zooplanctbnique pourra ê t r e  phytophage 5 un moment e t  d é t r i t i v o r e  
ou ca rn ivo re  5 un a u t r e .  En r a i s o n  de ces  deux handicaps,  l a  l e n t e u r  d ' o b t e n t i o n  
d e s  données e t  l e u r  i n a d a p t a t i o n  aux é tudes  s u r  l e  rô l e  du zooplancton dans l e  
r é seau  t rophique,  deux s o l u t i o n s  ont  k t 6  adoptées .  La  première c o n s i s t e  A ad jo in -  
d r e  à l a  composition f a u n i s t i q u e  des  paramètres biochimiques q u i  c a r a c t é r i s e n t  
l a  c o n s t i t u t i o n  e t  l a  physiologie  d e s  d i f f é r e n t e s  espèces .  La seconde s o l u t i o n ,  
p lus  r a d i c a l e ,  es t  de se détacher  totalement  de l a  composition f a u n i s t i q u e  e t  de 
rechercher  d e s  paramètres "globaux" q u i  c a r a c t é r i s e n t  5 l a  f o i s  l e s  d i f f é r e n t e s  
populat ions planctoniques é t u d i é e s  e t  l e u r s  r e l a t i o n s  avec l e  res te  de l 'écosystème.  
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Les a r t i c l e s  q u i  s u i v e n t  concernent l e s  deux modes d'approche, c e l u i  des  espèces  
cons idé rées  séparément e t  c e l u i  des  populat ions " t o t a l e s " .  
Pour d é f i n i r  l e  rô l e  du zooplancton dans un écosystème, on d o i t  mesurer 
( 9 )  l a  biomasse des  d i f f é r e n t e s  espèces  du peuplement ou de l 'ensemble,  ( 2 )  les 
q u a n t i t é s  de matière ou d 'knergie  q u ' i l s  i n g è r e n t  pa r  u n i t é  de temps, ( 3 )  celles 
q u ' i l s  produisent  e t  ( 4 )  é l iminen t  p a r  l a  vo ie  de l a  r e s p i r a t i o n  e t  de l ' e x c r é -  
t i o n .  On d o i t  également déterminer un cer ta in  nombre de c r i t è r e s  q u a l i t a t i f s  q u i  
o n t  t r a i t  5 l a  n a t u r e  r e s p e c t i v e  du zooplancton e t  de ses p r o i e s .  
La mesure de l a  biomasse planctonique est  certainement l a  p l u s  ancienne 
des  mesures q u a n t i t a t i v e s  e t  e l l e  a permis de comparer des zones de  r i c h e s s e s  d i f -  
férentes ou de s u i v r e  les v a r i a t i o n s  s a i s o n n i è r e s  ou i n t e r a n n u e l l e s  de l 'abondan- 
ce  du zooplancton. Toutefois ,  l es  premières mesures de volume ou de  poids sec o n t  
rapidement montré leurs l imites c a r  el les étaient  pa r  t r o p  dépendantes de l a  na- 
t u r e  des  popu la t ions  planctoniques (un poids  sec de g é l a t i n e  n ' a  pas  l a  même si- 
g n i f i c a t i o n  que c e l u i  de Crustacés ou de Mollusques) e t  se r acco rda ien t  mal aux 
a u t r e s  éléments de 1 'écosystème dont  l e s  biomasses é t a i e n t  exprimées dans des  
u n i t é s  d i f f é r e n t e s .  Un progrès  a é té  réalisé lorsqu 'on a exprimé la 'biomasse en 
q u a n t i t é s  d ' é n e r g i e  ou de matière organique ou e n  éléments de celle-ci : carbone, 
ou a z o t e  organique,  p r o t i d e s ,  l i p i d e s ,  g l u c i d e s ,  e t c . . .  De p l u s ,  en a s s o c i a n t  
deux éléments de  l a  biomasse, on a pu d é c r i r e  les  v a r i a t i o n s  dans l e  kemps ou 
l ' e s p a c e  de l a  c o n s t i t u t i o n  d'un animal ou d'une populat ion,  v a r i a t i o n s  q u i  s o n t  
dues aux mod i f i ca t ions  de l e u r  phys io log ie .  A ins i ,  en combinant au  poids  sec, l e  
carbone, l ' a z o t e ,  l e s  g l u c i d e s ,  l i p i d e s ,  p r o t i d e s ,  BAMSTEDT (1978) p e u t - i l  obser- 
ver des  v a r i a t i o n s  s a i s o n n i è r e s  de l a  c o n s t i t u t i o n  de t r o i s  espèces  p l anc ton iques ,  
en r e l a t i o n  avec l e u r  n u t r i t i o n .  Von MARTENS (1976) a s s o c i e  l e s  v a r i a t i o n s  du 
pourcentage du poids  sec en carbone e t  a z o t e  ,?i l a  production des oeu f s  e t  A l a  
p a r t  r e s p e c t i v e  des  n a u p l i i  e t  des  copépodi tes  dans l a  population d'une espèce de  
copépode. D e  l a  même façon,  on peut  comparer l e  r a p p o r t  C/N (carbone : a z o t e )  
d 'une même espèce v ivan t  dans deux mil ieux d i f f é r e n t s  (BOUCHER e t  a l .  1976).  Enf in ,  
a u  niveau d e s  popu la t ions  " t o t a l e s t ' ,  on observe d e s  v a r i a t i o n s  gk'ographiques des  
r a p p o r t s  Poids/Volume, Matière organique/Poids sec e t  C/N, en r e l a t i o n  avec l a  
r i c h e s s e  de l a  zone e t  l a  composition des  peuplements (LE BORGNE 1975) .  L ' a r t i c l e  
d'ARNAL montrera également que l a  cons idé ra t ion  s imultanée du carbone e t  de l ' a z o -  
t e  ( p a r  l e  r a p p o r t  C/N) permet de dépasser  l e  s t a d e  de l a  s i m p l e  mesure de bio- 
masse e t  s e r v i r  d ' i n d i c e  c a r a c t é r i s t i q u e  des  populat ions f t t o t a l e s t t  de  zooplancton 
en Manche. A côte de l ' u t i l i s a t i o n  q u i  peut ê t re  f a i t e  de l a  composition biochi-  
inique du zooplancton pour c a r a c t é r i s e r  les peuplements ou 1 ' in f luence  des  facteurs 
du mil ieu s u r  ses d i f f é r e n t s  c o n s t i t u a n t s ,  se s i t u e  une voie  encore assez peu  exp lo rée ,  
cel le  des t r a c e u r s  de  c h a h e s  t rophiques.  MAYZAUD e t  a l .  (1976) o n t  a i n s i  montré 
que l a  présence d ' a c i d e  octadecapentaenofque chez un c e r t a i n  nombre d'animaux 
p lanc to  niques pouvai t  caractériser une chaine t rophique A base de Dinof l age l l é s  . 
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L'étude des  d i f f é r e n t s  f l u x  s u i t  l a  mgme évolut ion que c e l l e  des  bio- 
masses : de purement q u a n t i t a t i f s  au  d é p a r t ,  les paramètres ou l ' a s s o c i a t i o n  de 
paramètres, se r é v è l e n t  $ t r e  de bons i n d i c e s  écologiques.  L ' e f f o r t  a s u r t o u t  por- 
t é  s u r  les  r e l a t i o n s  q u i  e x i s t e n t  e n t r e  l e  zooplans$orí e t  sa n o u r r i t u r e ,  a s s e z  
peu encore s u r  les p r o b l h e s  de production q u i  s e r o n t  abordés pa r  BERGERON. 
La r e l a t i o n  e n t r e  l e  zooplancton e t  ses p r o i e s  peut ê t re  é t u d i é e  sous 
d i v e r s  aspects. Comme il a été  ditlpr&c&demment, on peut s ' i n t é r e s s e r  A l a  n a t u r e  
des  p a r t i c u l e s  i n g é r é e s  pa r  l e  zooplancton, du phytoplancton presqu'exclusivement 
dans les "bloomsff (pr intemps,  u p w e l l i n g s ) ,  un mélange de phytoplancton, de p e t i t s  
hé t é ro t rophes  e t  de  t r i p t o n  dans l e s  écosystèmes p l u s  évolués .  La n a t u r e  des  
p r o i e s  ingé rées  s i t u e  a l o r s  l e  zooplancton dans l e  réseau trophique.  Le second 
aspect concerne l a  va leu r  de ce t te  n o u r r i t u r e  pour l e  zooplancton, ou encore l es  
rendements avec l e s q u e l s  il l 'assimile e t  l ' u t i l i s e  pour sa product ion.  Les deux 
aspects o n t  souvent é té  considérés  simultanément s u r  d e s  animaux en incuba t ion  
avec les  techniques c l a s s i q u e s  d e  l a  physiologie  ( ana lyses  chimiques e t  éléments 
marqués) e t ,  depuis  une quinzaine d'années avec c e l l e s  des  dosages enzymatiques : 
succinodéshydrogénase p a r  PEARRE (1964) e t  PACKARD e t  TAYLOR (19681, pu i s  du 
complexe coenzyme Q - cytochrome B p a r  PACKARD (1969) pour l a  r e s p i r a t i o n ,  de 
l 'amylase (BOUCHER e t  SAMAIN 19741, t r y p s i n e  (BOUCHER c__ e t  a l .  1975, MAYZAUD e t  
CONOVER 19751, e tc .  .. pour l ' i n g e s t i o n .  La l i s t e  n ' e s t  p a s  exhaust ive comme l e  
montreront l e s  a r t ic les  de BERGERON e t  MAYZAUD e t  MAYZAUD. Dans un premier temps, 
l e  but de ces mesures a é t 6  de f o u r r i r  d e s  v a l e u r s  de f l u x  a u s s i  proches que pos- 
son de p l u s i e u r s  param&tres pouvait  d é f i n i r  l e  régime a l i m e n t a i r e  de l ' a n i m a l  ou 
de l a  populat ion e t  s e s  réponses face aux v a r i a t i o n s  du mi l i eu  ( n a t u r e  e t  abon- 
dance de l a  n o u r r i t u r e ,  température,  e t c . . . ) ,  c o n s t i t u a n t  a i n s i  des i n d i c e s  &o- 
logiques.  C'est l e  cas,  e n t r e  autres,  des  r a p p o r t s  01% ( r e s p i r a t i o n  : exc ré t ion  
a z o t é e )  e t  des  a c t i v i t é s  s p é c i f i q u e s  de l ' amylase  e t  de l a  t r y p s i n e ,  dont l a  si- 
g n i f i c a t i o n  e t  l ' i n t é rê t  en t a n t  qu ' i n d i c e s  dcologiques,  s e r o n t  é t u d i é s  p a r  
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e t  non s u r  des  a s socda t ions  d 'espèces .  Cette façon de procéder es t  l ' h é r i t a g e  des  
é tudes a n t é r i e u r e s  s u r  l a  composition f a u n i s t i q u e  : si  l ' o n  v o u l a i t  estimer l a  bio-  
masse e t  l e s  d i f f é r e n t s  f l u x  d'une populat ion d é f i n i e  par  un c e r t a i n  nombre d ' e s -  
pèces que l ' o n  a v a i t  dénombrées, il é t a i t  l og ique  d ' a f f e c t e r  à chacune d ' e l l e  un 
poids e t  un f l u x  q u i  l u i  s o i e n t  propres .  Ajoutons également 
s o c i é  à une espèce zooplanctonique une s e u l e  ou quelques espèces d ' a l g u e s ,  rame- 
nant a i n s i  l a  r e l a t i o n  du zooplancton e t  de sa n o u r r i t u r e  à une r e l a t i o n  d ' h e r b i -  
vore phytoplancton. Le p r i n c i p a l  i n t é r ê t  de l ' app roche  des  problèmes espèce pa r  
espèce,  approche que l ' o n  p o u r r a i t  q u a l i f i e r  d ' l 'analyt ique ' ' ,  es t  de r é d u i r e  l e  
nombre de f a c t e u r s  de v a r i a t i o n ,  c e  q u i  f a c i l i t e  l a  compréhension e t  l ' é l a b o r a t i o n  
de modèles ; l e  mélange des espèces  rend d i f f i c i l e  au c o n t r a i r e  l ' i n t e r p r é t a t i o n  
c a r  on a du mal 2 d i s t i n g u e r  l a  var iance due aux f a c t e u r s  du mil ieu de c e l l e  i n -  
t r o d u i t e  p a r  l e  mélange d 'espèces  d i f f é r e n t e s .  Mais l e  p r i n c i p a l  problème de l a  
méthode a n a l y t i q u e  es t  c e l u i  de l ' e x t r a p o l a t i o n  des  r é s u l t a t s  obtenus en labora-  
t o i r e  à l a  populat ion n a t u r e l l e .  D'une p a r t  se pose l a  ques t ion  de l a  réa l i té  des  
mesures obtenues en mil ieu a r t i f i c i e l ,  de l ' a u t r e  l a  d i f f i c u l t é  d 'appl iquer  les 
r é s u l t a t s  concernant quelques espèces seulement à une populat ion n a t u r e l l e  où 
l eu r  nombre es t  généralement important ,  ce  q u i  est l e  cas de tous  l e s  systèmes 
"évolués" à d i v e r s i t é  s p é c i f i q u e  é l evée .  S i  l ' o n  a j o u t e  2 cela l e  f a i t  que chaque 
espèce est  c o n s t i t u é e  d 'un ensemble de s t a d e s  de développement d i f f é r e n t s ,  prove- 
nant d'une ou p l u s i e u r s  cohor t e s ,  on se rend v i t e  compte que l e  problème de l ' e x -  
t r a p o l a t i o n  à l a  populat ion n a t u r e l l e  e s t  i n s o l u b l e  s i  l ' o n  n ' a  pas  recours  à des  
schématisat ions,  t e l les  l a  réunion de p l u s i e u r s  espèces  de t a i l l e  v o i s i n e  e t  les 
modèles mathématiques. La complexité de l a  t âche  e t  l ' i n c e r t i t u d e  de l ' e s t i m a t i o n  
on t  condui t  certains océanographes 2 ne p l u s  cons idé re r  des  espèces séparées mais 
un mélange d ' e spèces ,  de t a i l l e  e t  de régime a l i h e n t a i r e  v o i s i n s  e t  à u t i l i s e r  
des techniques q u i  o n t  f a i t  l e u r s  preuves s u r  des  animaux i s o l é s .  Cet te  façon 
d'appréhender l e s  problèmes es t  u t i l i s é e  depuis  longtemps pour l e  phytoplancton 
e t  l e s  p a r t i c u l e s ,  mais a longtemps r ebu té  l e s  zoop lanc to log i s t e s  q u i  manipulaient  
un matériel q u ' i l s  voyaient  à l ' o e i l  nu. Pour t an t ,  l a  cons idé ra t ion  de populat ions 
mélangées se defend s u r  un p l an  théorique pour des  r a i s o n s  q u i  on t  d é j à  e té  evo- 
quées : l a  r e l a t i o n  proie-prédateur  é t a n t  déterminée pa r  1 'abondance des p r o i e s  
plus  que p a r  l e u r  na tu re  dans l a  mesure oÙ e l les  s o n t  de t a i l l e  cap tu rab le ,  il 
est  erroné d ' a s s o c i e r  à une espèce zooplanctonique un type unique de p r o i e s ,  e t  
inversement de n ' a s s o c i e r  qu'une seule espèce 5 un groupe de p r o i e s  ; l a  log ique  
de ce raisonnement a b o u t i t  mesurer des biomasses ou des  f l u x  d ' éne rg ie  s u r  des  
ensembles d'animaux ou de p a r t i c u l e s  planctoniques.  Cette approche "globale" suppose 
d'une p a r t  que l ' o n  maîtrise l a  méthodologie, a f i n  de s ' a s s u r e r  que les v a r i a t i o n s  
des paramètres que l ' o n  mesure s o i e n t  bien réelles e t  d ' a u t r e  p a r t  que l ' o n  pos- 
sède une bonne connaissance de l a  physiologie  d e s  espèces  planctoniques a f i n  d ' ê t r e  
en mesure d ' i n t e r p r é t e r  ce s  mêmes v a r i a t i o n s .  Autrement d i t ,  l 'approche l 'globale" 
e t  1 'approche "analyt ique" s o n t  complémentaires e t  ne s ' exc luen t  nullement.  
s i b l e  de c e l l e s  du mi l i eu .  A l ' u s a g e ,  i]. s 'est  avéré q u e - l a  combinai- 
Les recherches on t  é té  menées l e  p l u s  souvent s u r  des  espèces i s o l é e s  
que l ' o n  a souvent as- 
Les c inq  a r t i c l e s  q u i  s u i v e n t  r e p r é s e n t e n t  un bon é c h a n t i l l o n  des  d ive r -  
s e s  o r i e n t a t i o n s  e t  s t a d e s  d ' évo lu t ion  de l ' é t u d e  de l a  physiologie  e t  de l a  
159 
biochimie du zooplancton marin.  Ils montrent l e  passage de mesures 2 but quan t i t a -  
t i f  au dépa r t  
t i o n s ,  de l eu r  place dans l 'écosystème ou de l eu r  r é a c t i o n  face aux v a r i a t i o n s  de 
cet  écosystème. 
des  mesiares q u a l i t a t i v e s ,  i n d i c e s  de La composition des popula- 
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